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OBSERVATIONS COMPLEMENTAIRES 
SUR LE POLYMORPHISME ENZYMATIQUE 




et Max GOYFFON' 
De nouvelles observations sur le polymarphisine enzymatique du Bryoroaire 
Cheilostome Elecrra pilosa (Linni, 1767). itudii sur gels de polyaciylamide i qradient, 
confment que les populations insulaires de Bryozoaiies peuve~it pr6senter une divergence 
g6n6tique asser marqu6e avec ceiles du continent, ainsi quc l'hypothkse selon laquclle le 
biassage gin6tique est plus accenm6 cher les esphccs don! les larver oat de larqes capaci- 
16s de dispersion e! une dw6e de vie impartante que chez celles B vie larvaire courte el  i 
possibili&s de dispersion r6duites. La rn6thode utilisie ne permet pas de corraborer les mul- 
tiples caractkies bialogiques, significatifs bien que controverds. qui diff6rencient cettc 
espice d'E. veniciiloru (Ellis et Salander, 1786). 
Further observations on the enzymatic polymorphism 
of Electra pilosa and E. verticillata (Cheilostomatous Bryozoa) 
This paper completes same previous observations on the enzymatic palymorphism 
of Elecn-a piloso (Linnaeus, 1767), a cheilostomatous bryoroan, from Northern Brittany, 
Wales, British coasts of the Channel. and Noway. Our data concerns populations from the 
Basque coast (Go6taiy). Charente-Maritime (Oliron island : Fouras) and Jer~ey ; they 
confirm that the genetic divergence in the marine sessile species can be emphasi~ed in the 
case of insular populatioes, and that a long larval Iifc and capacities of dispersion increase 
the gcnetic brewing and genetic homogeneity of populations on a large scale - much mare 
than species with a short larval life and metamorphosing hi situ. Among enzymatic systems, 
alkaline phasphatase and "an-specific eslerases are the better markers of clinal viviation in 
this species. Mdate dehydiogenase and aminopepiidase leucine are good indicators of 
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rnonospecificity. The comparison af phenograms o i  Basque populations of Eleclra piiosn 
and E,  ver-ficiiiara cannot confiicn the hypotheis of their monospecificity ; i i  these species 
are distinct according to the nuineraus biological characters analyzed by BOBIN and 
PRENANT. other authors conclude that E. ~,erticillaia could be a nlorphotypc oiE.pilosa. 
Thcir zymograms are identical for the main enzymatic systems. 
Introduction - 
Un pricident travail (d'HONDT et GOYFFON, 1993) a i t6 consacrk B l'analyse 
des profils dectrophoritiques de diffirentes populations d'Electra pilosa (Linni, 1767) 
(Bryozoaires, Cheilostomes) distribuies sur les c6tes continentales europiennes entre le 
Nord-Finistkre et la Norvige septentrionale, ainsi que du Pays de Galles et des c6tes bri- 
tanniques de la Manche. Des itudes ultkrieures on< montrk par aiUeurs que chez des 
Bryozoaires soumis B une certaine variation des paramktres 6copbysiologiques 
(dHONDT et GOYFFON, 1994, 1996h : MARCUS et d'HONDT, 1998 ; dHONDT et 
MARCUS, 2001), les all-+les qui s'exprimaient dans une population domke pour certains 
systimes enzymatiques pouvaient diE6rer en fonction des facteurs du milieu de ricolte 
et, par suite, que l'on ne pouvait fiahlement comparer entre eux que des phinogrammes 
depopulations 6hantillonnies dans des environnements similaires, notamment en milieu 
intercotidal. Ainsi peut-on diffirencier d'ut~e pax des systkmes enzymatiques marqueurs 
icologiques, dont I'expression est modulke par les facteurs du milieu, et d'autre part des 
systkmes exprimant invariablement le m6me profil Bectrophoritique, utilisables comme 
marqueurs gknitiques ou d'une variation gkographique clinale. 
Notre pricidente itude avait montri que ]'on observait chez E. pilosa, espkce 
caractkrisie par la maturation graduelle des lames 101s de leur sijour de  plusieurs 
semaines dans le plancton - ces lames sont dks lors capables de se mitamorphoser loin 
de leur lieu d'imission, phinom6ne susceptible dStre B l'origine d'un brassage ginitique 
potentiel importanr sur une grande distance -, m e  variation clinale du nard vers le sud 
beaucoup plus progressive que chez les espices B longkviti larvaire riduite. Leurs lames 
se mitamorpbosant in situ, les espices i vie larvaire courte sont caractirisAes par une 
divergence ginitique parfois trks marquie. entre des populations doignies seulement sur 
le terrain de quelques kilomitres. Chez Elech-a pilosa 06 la variation clinale est tris gra- 
duelle, les discontinuit6s giographiques majeures liies il la prisence d'un estuaire, d'un 
large bras de mer ou d'une grande longueur de  c6tes privie des substrats prifireutiels de  
l'espkce, cbures radicales dans son aire clinale de distribution, diterminent les diver- 
gences ginitiques majeures. De ce fait, nous avions reconnu B l'inkrieur & cette e spke  
plusieurs grands groupes giographico-ginitiques de populations : Nard-Bretagne, 
Nonnandie - Pas-de-Calais, Devou, Pays de Galles, sud de la NorvAge, nard de la  
Norvige. Cette itude, comme celle dont nous dktaillerons les risultats ci-aprks, avait i t6  
menie sur des gels de polyacrplamide i gradient de porositi, substrat privilkgii pour de  
tels travaux, et dont les avantages, les inconvinients et les limites ont Bi analysis dans 
de pricidentes publications (dCHONDT, 1995a. 2001 ; d'HONDT et al., 1989). 
Nous avons itendu par la suite notre aire de prospection vers le sud, ce qui nous 
apermis de collecter des spicimens d'Electrapilosa dans quatre nouvelles localitks ; les 
sp6imens ricoltis ant i t6 itudiis pour 5 des systkmes enzymatiques que nous avions 
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testis quelques annies plus t6t sur notre premikse s ine  de manipulations. Deux de ces 
populations sont insulaires mais situies k proximitk de localitis continentales que nous 
avions prialablement (Normandie) ou par ailleurs (Charente-Maritime) ichantillonnies : 
Jersey au large de la the, Ile d'Oliron i proximiti immaiate de celle-ci ; les deux 
autres populations sout continentales (Fouras, presque face i l'Ile d'oliron, et Guitruy). 
Dans leur faune des Bryozoaires Cheilostomes de Grande-Bretagne, HAYWARD et 
RYLAND (1998) ont propod de mettre en synonymie E. pilo,?a et une autre espece conge- 
nirique beaucoup plus localisie, E. verticillata (Ellis et Solander, 1786), se diveloppant 
colnme elle sur des substrats algaux dans les mimes types de facih. Ayant ricolt6 des spi- 
cimens caractiristiques d'E. verticillata au nord-est d'Hendaye, i une dizaine de kilomktres 
de notre station d'E. pilosa de Guitary, il nous a paru intiressant d'essayer de clarifier ce 
probl6me en comparant leurs zymogrammes respectifs. S'il ne s'agit que de deux icotypes 
pour HAYWARD et R n A N D  (1998), les deux espkces sont hien distinctes pour BOBIN 
et PRENANT (1960, 1968), PRENANT et BOBIN (1966) et BOBW (1968). Outre son 
intist3 d'un simple point de vue taxinomique, la clarification de ce point r e d t  une tout 
autre importance ; en effet, E. vei-ticillata est la seule espke que LAMOUROUX (1816, 
p. 120-121) a clasde dans son nouveau genre Elecrra lorsqu'il l'a d6tini (du nom d'une 
< Ocianide suivant Hbiode n) ; elle en constitue donc l'espkce-type par monotypie. 
PRENANT et BOBIN justifient longuement la validiti de I'espkce E. verticillatu 
par diffirents caracteres biologiques : la prisence d'un faisceau de rhizoTdes bien dive- 
loppb (et susceptibles de riginirer ; eux seuls une nouvelle colonie), absents chez les 
diffirentes formes arbustives d'E. pilosa ; la quasi-spicificiti de I'algue-substrat 
(Gracilaria vewucosa) ; la non-modification de l'agencement des autozoicies d'E. ver- 
ticillata, rigulikrement en verticilles palissadiques, chez les colonies qui se d6veloppent 
exceptionnellement sur Fucus seli.atus et Rhudynleniu paln~ata (substrats courants 
d'E. pilosa, dont les loges ant toujours une distribution irriguliere quel que soit le port 
de la colonie) ; l'incompatihilith entre les zoaria d'E. verticillata et E.  pilosa risultant 
d'une apparente action inhibitrice exercie par la seconde sur la premiere ; le mode de 
croissance zoarial typique, en dries liniaires chez E. verticillata, nettement distinct de 
celui dicrit par S L E N  (1987) chez E.pilosa. Cette itude itait douc apriori susceptible 
d'apporter des iliments en faveur ou non de la mise en synonymie de ces deux espkces 
- synonymie que PRENANT et BOBIN rifufutaient d'ailleurs d6ji en invoquant I'exis- 
tence de confusions probables entre les ports respectifs des colonies d'E. verticillata et 
des zoariums dressis de certaines formes de croissance d'E.pilosa. 
Mathriel et mhthodes 
La mithode d'analyse ntilisant les gels de polyacrylamide i gradient de porositi a 
it6 dkrite dans plusieurs travaux antirieurs (dVHONDT et GOYFFON, 1988 ; 
d'HONDT et al., 1991 ; d'HONDT, 1995a et b), et ses multiples applications ont fait 
I'ohjet d'un article de synthese (d'HONDT, 2001) auquel nous renvoyons. Les rifirences 
des formules spicifiques de coloration ant 6ti rappelges dans d'HONDT et GOYFFON 
(1986, 1989). Nous avons igalement riviM les protiines totales chez diffirents khan- 
tillons de chaque population par une coloration d'ensemble au bleu de Coomassie. 
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Observations 
Dans les tableaux ci-aprks, les populations LtudiLes seront symbolides comme 
suit : A : Jersey ; B : OlLron ; C : Fouras ; D : GuLtary (A-D : E. pilosa, zone intercoti- 
dale) ; E. (E. verticilluta, zone intercotidale) : Hendaye. Les distances de stabilisation 
dans le gel des bandes les plus contrastkes sont Lcrites en caractbes gras) 
Tableau 1 
Phosphatase acide (Toble I: AcidphosplzataseJ 
Tableau 2 
Phosphatase alcalinr (Table 2: Alk<dine plzo.~~~l~arasej 
Tableau 3 
Esdrases non spicifiques (Table 3. A7on-.~pecific esrerasesj 
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iies seront symholis~es c o m e  
(A-D : E. pilosa, zone intercoti- 
e.  Les distances de stahilisation 
en caractsres gras). 
Electra pilosa et E. verticillafa 
Tableau 4 
Leucine arninopeptidase (Table 4: A,eiiiol,epridose ieucine) 
Tableau 5 
Malate deshydrag6nase (Table 5: Deiiyd~oge,tase riiolale) 
Tableau 6 
Pn~tiinagiamiiies totaun (Tobie 6: T<,loI pi-orei~zogr-a~ns) 
Les rbultats de ce travail ont &t i  comparis avec ceux ohtenus lors de notre pr6- 
cidente 6tude (1993) qui avait p o d  sur des populations d'E.pilosa des c6tes franqaises 
et hritanniques de la Manche, du Pays de Galles et de Norvkge. 
1. Phosphatase acide. Les handes r6vdies pour la population de Jersey sont 
moins nomhreuses que pour celles de Normandie, ce qui peut timoigner de la perte de 
certains all&les en liaison avec I'insula~iti et i un relatif isolement giographique. Elle ne 
prisente avec celles de No~mandie qu'une seule hande en commun, la moins significa- 
tive car correspondant i l'ensemhle des molicules protiiques de poids moliulaire et 
d'encomhremeut spatial importants, stahilides pr&s du poiut de dip6t des ichantillons 
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sur le gel. Elle prisente deux handes co-partagies avec la population de Roscoff, trois 
avec celle de Plymouth, 2 autres avec celles d'Oliron, Fouras, Gukary et I'E. verticil- 
lata d'Hendaye ces quatre derniires ayant un profil identique. Bien qu'individualisie 
ginitiquement, la population d'E. pilosa de Jersey prisente, pour ce s y s t h e  enzyma- 
tique, davantage d'affinitis avec celles du Devon qu'avec celles des cotes franqaises, tant 
normandes que du golfe de Gascogne. Les deux esp6es d'Elecna prisentent, sur la c6te 
hasque, un zymogramme identique. 
2. Phosphatase alcaline. Les deux populations continentales du golfe de 
Gascogne n'ont qu'une bande en commun, co-partagie avec E. ver.ticillutu ; celle 
d'Oliron est ginitiquement isol6e. Le test s'est riviM nigatif pour celle de Jersey, alors 
qu'il Amit positif pour des ichantillons d'autres populations traities simultaniment 
comme t h o i n s ,  ce qui signifie vraisenlhlahlement que cette enzyme - dont l'absence 
compl&te semble peu probable - existe en trap faible concentration pour pouvoir Ztre 
dicelie par cette mithode. Aucune de ces populations ne prisente la premiire hande qui 
&it constante et caractiristique (d'HONDT et GOYFFON, 1993) des phinogrammes 
des diff6rentes populations (franqaises et britanniques) de la Manche et du Pays de 
Galles pricidemment testies, mais qui faisait difaut chez les populations scandinaves. 
Ces risultats confirment une observation r6alide lors de notre pricidente itude : le 
nombre des bandes rivilies pour ce systime enzymatique est toujours faible, et tr&s peu 
sont co-partagies par une population et ses voisines. 
3. Est&rases non sp6cifiques. Les profils iiectrophoritiques des populations 
d'E. pilusa d'Olkron, de Fouras et de Jersey et de celle d'E. verticillata d'Hendaye sont 
identiques el rivilent un grand nombre d'allkles. Dans notre pricidente itude (1993), 
nous avions Agalement relevi un nombre 61evi de handes chez la plupart des popula- 
tions ichantillonnAes, mais aussi que sans raison apparente ce nombre itait tris faible 
dans deux cas (Roscoff et Plymouth) sans que nous puissions 6tahlir de corrilation satis- 
faisante entre cette observation el une caract&istique donn& du milieu. A une seule 
exception pris, les quatre bandes prisentes dans la population de Jersey existent chez 
les trois du golfe de Gascogne, ainsi que chez celles de Dinard et de Luc-sur-Mer ; celle 
de Roscoff n'en partage en revanche qu'une seule avec elles. Elle n'en co-partage aucune 
avec celles du Pays de Galles. Ces observations son1 en faveur de I'hypothise de 
MARCUS et d'HONDT (1998) selon laquelle le systeme enzymatique des Estirases non 
sp6cifiques comporte simultaniment des allkles dont l'expression est l i ic aux facteurs 
de l'environnement, et d'autres qui sont toujours r ivil is  quels que soient les paramitres 
du milieu. 
4. Leucine aminopeptidase. La population d'E. verticillata d'Hendaye et  les 
populations d'E. pilosa de Guitary et de Fouras prisentent le mkme zymogramme, 
constitui seulement de deux bandes ; celles-ci son1 deux des trois bandes existant dans 
la population d'oliron, qui sont elles-m6mes 3 des 4 de celle de Jersey ; il semblerait 
donc exister, pour ce systeme enzymatique, un cline Jersey-Oliron-Fouras-C6te basque 
caractiris6 par uue diminution progressive du nombre d'alleles - c'est-i-dire le phino- 
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mkne inverse de ce que nous avions ohsemi pour la Phosphatase acide et les Estirases. 
Ce fait c o n f m e  I'hypothkse d'une ivolution individuelle des systkmes enzymatiques les 
uns par rapport aux autres (d'HONDT et GOYFFON, 1989). La population de  Jersey ne 
partage d'ailleurs qu'un seul allkle avec celles de Roscoff, de Dinard, de  Saint-Malo, de 
Luc-sur-Mer et de Plymouth - mais qui est rarement le m6me dans ces diffirents cas - 
et aucun avec celles du Pays de Galles. 
5. Malate deshydroghase. Trois bandes (sur les quatre) prisentes dans la popu- 
lation d'E. verticillata se rencontreut aussi chez deux des quatre populations d'E. pilosa 
itudiies ici, Fouras (3 bandes) et Guitary (quatre) ; deux d'eutre elles (sur yuatre) exis- 
tent chez les spicimens de Jersey, deux (sur deux) chez ceux d'Ol6ron et deux (sur trois) 
dans celles de Nomandie, une (sur deux) i Roscoff. Les populations continentales du 
golfe de Gascogue sont donc nettement affines entre elles, les populations, normandes 
et bretonnes d'une part, insulaires d'autre part itant un peu plus divergentes. 
6. Prothinogrammes totaux. Les profils de toutes les populations Ltudiies ici, a 
l'exception de celui de Jersey (qui prisente duvantage de bandes), sont identiques ou 
quasiment identiques et trks proches de ceux de Dinard et de Saint-Malo. En revanche, 
les profils de Jersey et de Roscoff pr6seutent des bandes alliliques supplimentuires fai- 
sant difaut chez les autres populations. 
Discussion et conclusions 
Pour plusieurs systkmes enzymatiques, les populations d'E. pilosa de Jersey et de 
Roscoff semblent ginitiquement les mieux individualis6es. Pour quelques systsmes, il 
existe en outre un d6but de divergence dans le cas de celles de Fouras et d'oliron. Les 
populations d'E. pilosa et d'E. verticillata du golfe de Gascogne sont pratiyuement iden- 
tiques pour certains des systsmes enzymatiques considiris ici (Phosphatase alcaline, 
Leucine aminopeptidase) ; celles du Devon, et plus encore celles du Pays de Galles, sont 
gin&tiquement plus isolies. En difinitive, c'est avec celles du Devon et de Roscoff que 
la population de Jersey prhenterait le plus d'affinitis pour la Phosphatase acide, la 
Phosphatase alcalime, les Estirases non spicifiques et la Leucine aminopeptidase. Les 
profils ohtenus pour la Malate deshydrogiuase timoignent des affinitis entre toutes les 
populations itudiies. Les meilleurs marqueurs de la variabiliti intraspicifique d'une 
population i une autre sout, pour cette espkce et p m i  les systkmes testis, la 
Phosphatase alcaline et les Estirases. Malheureusement, les systkmes enzymatiques pris 
ici en cousidiration n'apportent pas d'arguments ditenninants en faveur de l'apparte- 
nunce d'E. pilosa et d'E. verticillata i deux espkces distinctes, les profils r iv&lb pour 
les populations de G u L t q  et d'Heudaye diffirant moins entre eux que ceux de  popula- 
tions conspicifiques d'E. pilosa de diffirentes rigions de la c6te occidentale franqaise. 
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Cet ensemble de  nouvelles doimkes conforte les conclusions de notre pricidente 
etude sur la variahiliti isoenzymatique d'Electra pilosa : 
a) relative 11omogenCti gknitique pour certains systkmes sur d 'asez grandes distances, 
phinomine dicoulant de la longhit6 et des capacitks de diplacement larvaires, carac- 
tires biologiques susceptibles d'induire une capaciti de brassage ginitique beaucoup 
plus importante que chez les espkces i larves skdentaires ; 
b) divergence ginkique plus marquie des populations insulaires. Cette hypothkse est 
corroboree par les observations rialisies (d'HONDT et GOYFFON, 1996a) sur uue 
autre espkce de Bryozoaires, Alcyonidiuni pol~~ou~iz  (Hassail, 1841), qui coexiste avec 
Electra pilosa sur des algues de la zone intertidale ; chez celle-ci kgalement, la 
Phosphatase alcaline, Ies Estirases et la Leucine aminopeptidase sont parmi les 
meilleurs marqueurs de la variation clinale intraspicifique. 
Le problkme des affinit6s entre E. verticillata et E ,  pilosa reste incompIktement 
risolu au terme de cette ktude. 11 parait indiniable, i la vue des arguments tris ddu i -  
sants apportis par BOBIN et PRENANT (1960), que ces deux taxons correspondent 
bieu i d e s  espkces diffbrentes. Mais leurs profils ilectrophoritiques sont tris voisins et 
seraient en faveur de l'hypothkse d'une monospicificiti (voir ci-dessus), du moins pour 
tousles systkmes enzymatiques que nous avons testis. Si ces deux espkces sont rielle- 
ment distinctes, comme nous avons tout lieu de continuer actuellement ii l'admettre sur 
la base du faisceau de caractkres biologiques convergents et significatifs rappelis au 
dkbut de ce travail (caractkres dynamiques dont il faut regretter qu'ils soient par trop 
sous-estimis par les systimaticiens, qui ne prennent trop souvent en compte que des 
caractkres mosphologiques post-nzortern et en g inha l  exclusivement squelettiques), il 
est vraisemblable que leur isoleme~~t spkcifique est ricent. Notre ktude comparie n'a pu 
porter que sur une unique population d'E. verticillata, et sur cinq systkmes enzyma- 
tiques, ce qui a ividemment limit6 la portie des caractkres diagnostiques considirb, en 
ne pennettant encore que d'imettre qu'une hypothise de travail. En pratique, seule une 
6tude compake et simultanke de nouvelles sines d'E. verfiicillata et d'E. pilosa prove- 
nant conjointement d'une m i h e  station pourrait permettre d'apporter une rkponse plus 
catigorique i notre question de dkpart quant i la synonymic kventuelle des deux taxons : 
et par-li m6me de confirmer ou d'infirmer que le binom E. verticillata doit effective- 
mellt continuer i dksigner en tant que tel I'espke-type du gem-e Elect?-a. 
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